





























































































































Jellyfish  have  been  receiving  increasing  attention  ever  since  the  1950´s,  as  humans  started  to 
consider  them  as  a  potential  threat.  This  concern  is  especially  relevant  in  the  Central  Baltic 
(Bornholm Basin) since  it  is a significant spawning ground for commercially  important species such 
as Atlantic cod  (Gadus morhua) and sprat  (Sprattus sprattus). To address this problem, during  this 
project I created the most extensive jellyfish database in the Southern Central Baltic Sea, covering a 
time period of 10 years and using a standard 45 station grid sampling area throughout the  Bornholm 
Basin. This database allowed  to analyse  inter‐annual variations  in  jellyfish biomass and abundance 
during spring (March) and autumn (November), finding that jellyfish biomass during the 2000’s has 
been  up  to  one  order  of magnitude  higher  than  that  of  the  1970´s. Additionally,  the  analysis  of 
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Jellyfish possess a simple but highly effective body  structure  that has allowed  them  to survive  for 
millions of years  (Boero 2013). Their  fossil  records date back  to  the Cambrian period, where both 
medusoid  and  polypoid  stages  have  been  discovered  (Fig.  1;  Scrutton  1979).  These  gelatinous 
marine  invertebrates  have  been  receiving  increasing  attention  ever  since  the  1950´s  as  humans 
started to consider them as a potential threat (Purcell 2012). For  instance, they began to  interfere 
with activities such as, tourism  (Fenner et al. 2010),  fishing  (Nagata et al. 2009, Dong et al. 2010), 
and aquaculture (Doyle et al. 2008, Delannoy et al. 2011), as well as have been clogging water intake 
screens on power production and desalination plants  (Daryanabard & Dawson 2008). Additionally, 
the ecological  impact of  jellyfish  is now getting attention, as their biomass and abundance appears 
to be increasing (Hay 2006, Condon et al. 2012).  
This project focuses on the Central Baltic Sea, particularly on the Bornholm Basin covering the period 
from  2002‐2003  and  2008‐2015.  The  Baltic  Sea,  especially  the  Bornholm  Basin  is  considered  a 
significant spawning ground for commercially important species such as Atlantic cod (Gadus morhua) 
and sprat (Sprattus sprattus). Therefore, patterns of jellyfish abundance and occurrence and factors 
regulating  them  are  of  special  interest  (Barz  et  al.  2006).  Brackish  waters,  as  found  within  the 
Bornholm Basin, are characterised by a low number of indigenous species (Paavola et al. 2005).  As 
such,  there  is  a  limited  number  of  jellyfish  species  detected  in  this  region  of  the  Baltic.  For  this 
reason, we focused on two species which regularly occur in this area: Scyphomedusae Aurelia aurita 
and Cyanea  capillata  (Margónski & Horbowa  1994)  as well  as  an  additional  species,  the  invasive 
ctenophore Mnemiopsis leidyi for comparison purposes. 
Studies  suggest  that mass occurrence of A. aurita  is  limited  to  the  seasonal periods of August  to 
November, whereas C. capillata is found from time to time (Margónski & Horbowa 1994). However, 
it is unclear if C.capillata and A.aurita s complete their whole life cycle in the Bornholm Basin, as the 




blooms are  increasing  in numbers (Condon et al. 2012) has  led to this project. Here, my objectives 
are to analyse seasonal and  inter‐annual abundance and biomass, as well as delineate factors that 
may be promoting blooms. Also the creation of a  jellyfish database which will  include abundances 






provide  the  framework  to  allow  a  comparative  study  of  the  Bornholm  Basin  ecosystem  under 
different hydrological conditions. 
Currently, the causes and consequences of this apparent  increase  in  jellyfish abundance are under 
investigation  (Helmholz  2010).  Nevertheless,  it  has  become  clear  that  issues  regarding  jellyfish 
require  further  attention  (Purcell  et  al.  2007),  especially with  regard  to  the  spatial  and  temporal 
occurrence  of  jellyfish  (Condon  et  al.  2012).  Therefore,  this  project  aims  to  investigate  jellyfish 
abundance and distribution pattern in one of the most important spawning ground for commercially 



















water  in  their body  tissues  (Boero  2013).  Jellyfish  include both  Ctenophora  and Cnidarians,  even 
though, only Cnidarians can be regarded as “true” jellyfish.  
Cnidarians  are  primarily  composed  of  two  tissue  layers,  the  endoderm  and  ectoderm  (Fig.  2; 












Scyphozoans  have  a  very wide  size  distribution,  ranging  from millimeters  to more  than  2 m  in 
diameter  (Hale  1999). Despite  their  development  to  such  enormous  sizes,  Scyphozoans  have  no 
skeleton, have no special organs for respiration or excretion, and they lack a heart (Arai 1997).  
 These invertebrates are quite primitive. Their simple body structure is radially symmetrical, meaning 




capsules,  the  nematocysts,  which  help  while  capturing  prey  (Hale  1999)  and  is  the  defining 











distributed  nervous  system  (Katsuki &  Greenspan  2013) which  consists  of  very  efficient  sensory 
receptors  capable  of  detecting  light,  odour,  and  different  kinds  of  chemical  and  hydrodynamic 
stimuli  (Hammer 1995). There are major neuronal components that are known to be physiologically 
and histologically distinct in the Scyphozoan nervous system (Katsuki & Greenspan 2013): 
 The  rhopaliumis  located  at  the  bell margin  (Fig.  3;  Hale  1999)  and  contains  three main 
sensory structures: (i) the ocelli, which are pigmented photosensitive structures; (ii) gravity 
receptors  called  statocysts, which are  located between  the  tentacles or near  the  tentacle 
base and are  responsible  for gravity perception, and  (iii) pacemaker neurons  that  set  the 
basic swim rhythm. Most scyphozoans have eight rhopalia around the bell margin. 
 
























reproduction  and  subsequently  start  shrinking  (Franco  2009). Members  of  Scyphozoa  present  a 
characteristic alteration in generations where there is a sexual planktonic generation and an asexual 
benthic generation (Miyake et al. 1997). This planktonic generation is what we commonly refer to as 
medusa,  while  the  benthic  generation,  known  as  the  polyp,  represents  their  sessile  life  stage 
(Edwards & Breazeale 2012). 
During the reproduction process adult medusae reproduce sexually, where gametes are either shed 
into the sea to be fertilized, or kept  internally to “protect” the  larvae during early development  in 
the  oral  arms  of  some  Scyphozoan  species  (Cadet  2015).  Each  fertilization  event  leads  to  the 
formation of a larva, the planula, which after a motile period will attach to hard substrate and settle 
to eventually develop into a polyp.  Polyps will typically form colonies and remain physically attached 
to  one  another  (Cadet  2015)  on  hard  surfaces  and  in  shaded  places  (Barz  et  al.  2006).  In  some 
colonies,  polyps  share  a  common  coelenteron  through  which  food  captured  by  any member  is 
distributed to others. Examples, of colonies are anthozoan or soft corals and most reef‐forming hard 




2013). During  their medusa phase  cnidarian  species are  capable of  sexual  reproduction, however 
asexually  reproduction may  occur  in  both  phases. Among  known  species,  some  hermaphrodites, 


















which  are  extremely  useful  for  capturing  prey  (Hale  1999). Most  cnidarians  are  passive  hunters, 
meaning  that  prey  contacting  the  tentacles  elucidates  the  nematocycts  to  fire  which  leads  to 
paralyzing  the prey which will  then be  ingested  (Edwards & Breazeale 2012).)There are also other 
species that are known to absorb nutrients directly from seawater (Edwards & Breazeale 2012). The 
development  and  distribution  of  certain  types  of  cnidocystes  and  the  injection  of  bioactive 
compounds  is  a  crucial  factor  for  prey  capture  and  digestion  by  cnidarians  (Kintner  et  al.  2005; 





which  is  then  followed  by  a  zooplankton  bloom  that  takes  advantage  of  the  phytoplankton.  The 
zooplankton peak sustains the rest of the food web, being predated upon by carnivorous plankters, 
such as fish  larvae, which will eventually become representatives of the nekton (Boero 2013). This 
pathway  represents  the  back  bone  of marine  production  and  every  part  of  this  system works  in 
union. Thus,  if everything  is  in balance the ecosystem will produce fish which can be harvested for 
human consumption (Boero 2013).  
As  mentioned,  blooms  are  the  key  to  a  healthy  and  sustainable  ecosystem.  This,  as  could  be 
expected  there  are  also  jellyfish  blooms, which  are  a  normal  phenomenon.  Jellyfishes  reproduce 
rapidly and in great quantities, giving them the ability to expand in population size (Richardson et al. 
2009). Every now and  then,  if  these blooms are produced under  the  right conditions,  it will allow 
them  form  bloom  abundances.  Jellyfish  compete with  fish  larvae,  juveniles  and  planktivore  fish 



































emergence of blooms seems  far  from being understood  (Rupp 2013). One  fact  is clear and  that  is 
that coastal waters around  the world have been progressively degraded by humans  (Purcell 2012) 
and jellies have benefited from these changes, such as global warming, eutrophication, overfishing, 
coastal  construction,  and  species  introductions  (Purcell  et  al.  1999,  2001,  2007;  Arai  2001; Mills 
2001; Pauly & Palomares 2001; Purcell 2005; Graham & Bayha 2007; Richardson et al. 2009; Dong et 
al.  2010; Uye  2010). Worst  of  all  is  that  these  changes  are  occurring  simultaneously  around  the 
world for many different ecosystems (Purcell 2012) 













sexual  reproduction  as well  as  creating  conditions  for  successful  establishment,  allowing  further 
population increases (Boero 2013). In the North Sea abundances of A. aurita and C. capillata appear 





bloom  that  occurred  in  the  Black  Sea  during  the  late  1980´s, where  the  size  of  the  population 
14 
 
reached  an  estimated  of  300−500  million  tons  (Mills  2001)  or  for  C.  capillata  where  by  catch 
increased from < 1% of the total catch in 1993 to 85% in the Yangtze river (Xian et al. 2005). 
 
Other  cause  related  to  an  apparent  increase  in  jellyfish  abundance  is  the  transportation  of  non‐






due  to  the  use  of  fertilizers,  deforestation,  and  agriculture,  humans  have  increased  the  nutrient 
composition of coastal waters, since the majority of the waste water produced by these activities is 
being  released  into  the ocean.  Increases  in eutrophication has been  linked  to  increases  in human 
populations, which overall  is becoming a major global pollution problem  (Howarth 2008). Some of 
the  consequences  of  eutrophication  are  altered  nutrient  ratios  and  increased  turbidity. With  an 
increase  in  nutrients  there  is  also  an  increase  in  biomass  at  all  trophic  levels.  For  jellyfishes  this 
means that more food for polyps and medusae will be available and thus will increase their growth 
and reproductive output (Purcell 2012).  







activities during  years of high  abundance  as  they  clog  fishing nets  and  eventually damage  trawls 
(Arai 1997; Brierley et al. 2001; Mills 2001; Xian et al. 2005). Jellyfish also interfere with tourism, as 
their  stinging capacity  is an ongoing concern, particularly  in  tropical and  subtropical  regions were 
lethal species can be found  (Helmholz 2010). When a human is stung the victim may experience skin 
rashes, muscle  cramp, or  even death  (Hale 1999). Whereas, A. aurita  is harmless  for humans, C. 






attributed  to  A.  aurita  grazing  impact.  Populations  develop  during  May  and  reach  highest 
abundances during June and early July in Kiel Bight (Möller 1980; Schneider 1989). This reduction in 
zooplankton communities may  lead  to changes  in  lower  trophic  levels and  thus A. aurita, as a  top 
predator, might be  regulating  the whole plankton  system  (Behrends 1995).  In  the North  Sea,  the 
distribution of jellyfish and herring overlap spatially and temporally. Thus, there is a possibility that 
they  are  causing  an  impact  upon  herring  (Clupea  harengus)  recruitment  since  they  consume  the 










km2 which  is  four  times as  large as  the Sea  itself. The Baltic Sea  is only connected  to  the world’s 
oceans via the Danish Straits (i.e. Great Belt, Little Belt, Øresund) and due to its special geographical 
and oceanographic characteristics, this area  is very sensitive to environmental  impacts and human 
activities  (Eero  2008).  The  Baltic  Sea  is  a  semi‐enclosed water  body  and  has  one  of  the  largest 







circulation  and persists until  autumn;  it  separates  the warm  surface  layer  from  the  intermediate 
winter‐water and forms three water masses or  layers with different thermal and haline conditions. 




Contemporary  investigators  suggest  that  oceanographic  and  meteorological  conditions  are 






regime  (Ojaveer  et  al.1998; Möllmann  et  al.  2000; Möllmann  et  al.  2002; Matthäus  and Nausch 
2003). 
 Salinity  and  temperature  are  extremely  important  since  they  influence  horizontal  and  vertical 
distributions of zooplankton species (Ackefors 1969; Hernroth & Ackefors 1979; Hansen et al. 2004). 
This seasonal variation in species distribution will also affect population dynamics, thus zooplankton 
variations might be  affected by  important  inflow  events  from other  areas  (Viitasalo  et  al. 1995a, 
Viitasalo et al. 1995b; Vuorinen et al.1998; Ojaveer et al. 1998; Dippner et al. 2000; Möllmann et al. 
2000). 


















A.  aurita  are  cnidarians  belonging  to  the  class  Scyphozoa,  which  are  commonly  known  as  true 







during  its polyp stage and sexually during  its medusa stage  in the summer (Möller 1980). Their  life 
span typically  lasts between 4 to 8 months, but  in a  few cases populations have  lived as  long as 2 





Large medusa blooms occur during  summer  (Hammer & Dawson 2009), but  it  appears  that  such 
blooms  occur  with  higher  frequency  in  temperate  regions  compared  to  tropical  regions.    This 
process,  however  varies  globally  depending  on  different  factors,  such  as  nutrient  and  light 
availability as well as salinity and physical factors (Franco 2009). 
A. aurita is mainly found in surface waters (0‐40 m) of the central Baltic (Möller 1980; Lischka 1999; 
Barz  &  Hirche  2005),  however  there  is  no  record  of  polyp  populations  for  the  central  Baltic 
(Bornholm Basin). Polyps are confirmed  for other  regions such as  the Danish Straits  (Olesen et al. 





























put on  spatial and  temporal occurrence of  jellyfishes during  ichthyoplankton  surveys. Additionally 






















added  from GLOBEC cruises  for March and November. Every year, surveys  took place during early 
spring in the first weeks of March (with exception of 2008 and 2014), while autumn samplings have 
been  conducted  during  the  first  weeks  of  November.  Jellyfish  samples  were  attained  from  a 
standard station grid covering  the Bornholm Basin, Central Baltic Sea  (Fig. 5  for details). These 45 
standard  stations  have  been  covered  during  all  cruises  and  therefore  been  used  for  statistical 
analyses. Additional sampling was conducted in the Arkona Basin, Stolpe Furrow and occasionally in 
the  Gotland  Basin  (Fig.  5).  These  occasional  stations  have  been  included  in  mapping  temporal 
jellyfish distribution pattern only. The investigation covered an area from approximately 13.00° E to 
18.45° E and 54.30° N to 56.15° N located in the southern central area of the Baltic Sea. 
To assess abundances and biomass of the native  jellyfish species   A. aurita,   and C. capillata hauls 
with a Bongo net (60 cm diameter) were taken on a total of 1023 stations. The invasive comb jelly M. 
leidyi, which had been recorded in the Bornholm Basin for the first time during 2007, is disregarded 




volume. The bongo net   was  towed  in a double oblique haul  integrating  the entire water column, 
from 5 m above  the bottom  to  the  surface,   at a  towing  speed of  ca. 3 knots. Upon  retrieval, C. 
capillata  and  A.  aurita  specimens were  immediately  sorted  from  the  samples,  counted  and  the 
diameter measured to the nearest cm using a calliper (1±0.5 cm) (Fig. 6). In the case of M. leidyi the 




each net  from  the  flow meter  readings  into account. Abundances per m‐2 have been attained by 

























well as the number of stations  in which jellyfishes where found are  included  in Table.1. For March, 
no data were available for 2008 and 2014. During March, A. aurita abundances were very low and a 
total  of  21  individuals  have  been  caught  during  the  8  cruises.  This  is  why  size  and  biomass 
distribution  for March have not been  included  in  statistical analyses. Size distribution of A. aurita 









































For extrapolations, measured  lengths were used  to  calculate wet weights as a proxy  for biomass,  
and clearance rates as a proxy for grazing impact using literature regressions (see below). 
The  recently observed  invasive  comb  jelly M.  leidyi has only been  considered  for  total gelatinous 
macrozooplankton biomass estimations and for comparing clearance rates of A. aurita and M. leidyi 










ܹܹሺ݃ሻ ൌ 0.185 ൈ ܦ	ሺܿ݉ሻଶ.଻଻ସ      (2) 
For M. leidyi, wet weights have been estimated by converting measured oral‐aboral lengths (Loa, 
mm) to displacement volume (V, mL) following Jaspers et al. (2015):  





ܨሺܮ	ܫ݊݀.ିଵ ݀ିଵሻ ൌ 0.0073 ൈ ܦ	ሺ݉݉ሻଶ.ଵ    (4) 
Published  clearance  rates  of  C.  capillata  show  a  high  prey  diversity  including  other  gelatinous 
macrozooplankton. Direct  feeding estimates  for  the  low saline Baltic Sea are not available. Due  to 
this uncertainty, clearance rates have not been calculated for C. capillata. 




representative  prey  species  (Acartia  tonsa).  This  regression  has  been  derived  from  gut  content 
analyses of field collected animals in the Skagerrak at 20⁰C and a salinity of 32 (Granhag et al. 2011) 




Temperature and  salinity CTD data  for  the Bornholm Basin, averaged over  the upper 30m of  the 
water  column  and  the entire Bornholm Basin  (see 45  station  standard  grid,  Fig. 5),  for  the  years 
2002‐2003  and  2008‐2013 were  provided  by  Burkhard  von  Dewitz  (Helmholtz  Centre  for  Ocean 


















capillata  biomass,  Total  jellyfish  biomass,  spring  temperature,  summer  temperature,  autumn 
temperature, spring salinity, summer salinity, autumn salinity, A. aurita abundance, A. aurita size, C. 
capillata abundance, C. capillta size. If a significant correlation (P < 0.05) was detected, simple linear 







A database with all gelatinous macrozooplankton  counts  from  the Bornholm Basin area has been 
created with a total of 17,101 count data. This database was created from scratch using 2123 pages 
of handwritten   datasheets and was supplemented by  jellyfish counts and sizes for the years 2002 
and  2003  from  Kristina  Barz  (Thünen  Institute,  Germany).  The  database  contains  jellyfish 
observations  in  the Bornholm Basin area  for  the years 2002/2003 and 2008  to 2015 and  includes 
information such as years of catch, seasons of catch, sampled stations, used gear, mesh sizes of gear, 









showed  a  large  spatial  distribution  and  were  typically  captured  in  all  stations  in  the  extended 
Bornholm Basin (Fig. 8). No pattern in spatial distribution was evident and jellyfish were distributed 
independent of e.g. bottom depth  (Fig. 8). Highest abundances of A. aurita were observed during 
2002  (Fig. 8k), 2009  (Fig. 8n) and 2013  (Fig. 8r) with a station maximum of ca. 10  ind m‐2. Overall 
largest A. aurita abundances were observed during 2009 (Fig. 8n) and 2013 (Fig. 8r) with an average 














were 1.9  and 1.8  ind m‐2  for  the  years 2009  (Fig. 10n)  and 2013  (Fig. 10r),  respectively. Average 








an average  size  range of 5  to 48 mm  (Table.2). The C.  capillata abundance peak observed during 
spring  2009  (Fig.  9d) was  driven  by  very  small  sized  animals with  an  average  diameter  of  5 mm 
(Table.2).  
 
For autumn, average  sizes  range between 96  to 131 mm  for A. aurita  (Table 2, Fig. 11), while C. 
capillata were much smaller with an average size range between 33 to 48 mm (Table 2, Fig. 12). 
Size  distribution  data  for  A.  aurita  showed  that  for  the  years  2002,  2010,  2011,  2012,  average 
observed  sizes during autumn were higher compared  to  the overall average  (Fig. 11).  In  contrast, 
during 2003 and 2014, observed sizes were smaller compared to the overall average (Fig. 11). For C. 
capillata,  jellyfish were  largest during  spring 2011  and 2012,  compared  to other  years  (i.e. 2010, 
2013, 2015), while  the community was primarily composed of small ephyra during 2009 and 2010 
(Fig. 12). For autumn,  the  largest  jellyfish were observed during 2008, 2012 and 2013, while  they 
were  smaller  during  2009,  2014  and  2015  (Fig.  12).  Together,  this  change  in  size  frequency 
distribution  can  inform us  about population dynamics  and  age  structure, which will be discussed 
later on.  
Spatial  A.  aurita  biomass  distribution  in  the  Bornholm  Basin  (Fig.  13,14)  followed  observed 
abundance  distribution  pattern  (Fig.  7,8).  Maximum  biomass,  expressed  as  wet  weight,  at  a 
particular station was reached during autumn 2002 and 2013 with 0.9 and 0.8 kg m‐2, respectively 
(Fig. 14kr, Table 3). Overall, average A. aurita biomass was significantly higher during autumn 2009, 







extend of C.  capillata,  along with highest overall biomass  in  the  investigation  area was observed 
during  spring  2012  (Fig.  15)  as  well  as  autumn  2012  and  2013  (Fig.  16).  During  these  periods, 







the water column per day  (Table 3). The average  temperature corrected community clearance  for 
autumn  ranges between ~1  to 2.5  L d‐1 which  relates  to a  clearance of 0.1  to 0.2% of  the water 
column per day (Fig. 17a). In comparison, M. leidyi had 1 to 2 orders of magnitude lower maximum 
biomass and  their maximum community clearance  rate  ranged between 0.1  to 0.5% of  the water 
column per day (Table 3). The average community clearance rate was even lower with 0.01 to 0.15% 
of the water column being filtered by the M. leidyi community during autmun d‐1 (Fig. 17b).  
For  the  repeated measures  ANOVA models  abundance,  size  and  biomass  of  A.  aurita  showed  a 
significant Year  x  Season  interaction  for all parameters  (p < 0.0001). Therefore,  the models were 
decomposed into a series of one‐way ANOVAs to examine the effect of year for spring and autumn. 
For spring, A. aurita showed no significant year effect for abundance (F7,304=1.67, p = 0.117; Fig. 18a), 
biomass  (F7,304=1.59, p  =  0.137;  Fig 18c) or  size  (F4,3=0.78, p  = 0.606;  Fig. 18e).  It  is  important  to 
emphasize that during the spring sampling period, there were few A. aurita captured, so statistical 
analyses were  only  performed  on  21  individuals. On  the  other  hand,  all  parameters  analysed  in 
autumn were significant  (Fig. 18bdf);  i.e. abundance (F9,307=6.09p < 0001), biomass (F9,305=4.61, p < 
0001)  and  size  (F9,276=17.79, p  < 0001). More  specifically,  abundance  for A. aurita was highest  in 
2009 and  lowest  in 2011  (Fig. 18b), while biomass was  relatively high  in all  sampling years with a 
peak biomass in 2013 (Fig 18d). Interestingly, A. aurita peaked in size during 2011 (Fig. 18f).   
For  C.  capillata  the  repeated  measures  ANOVA  models  showed  a  significant  Year  x  Season 
interaction  for  abundance  (F7,638=27.39,  p  <  0001),  biomass  (F7,643=28.94,  p  <  0001)  and  size 
(F5,638=29.86, p  < 0001)  (Fig. 19).  Therefore, models where decomposed  into  a  series of one‐way 
ANOVA models to look at the effect of Year for each Season. For spring, a significant Year effect for 
abundance  (F7,302=42.52,  p  <  0001;  Fig.  19a),  biomass  (F7,303=23.52,  p  <  0001;  Fig.  19c)  and  size 




in 2011  and 2012  since  there was not  a  significant  variation between  these  years  (Fig. 19e). The 
autumn one‐way ANOVA models showed a significant abundance year effect (F9,306=40.82, p < 0001), 















Positive  relationships  were  detected  between  summer  temperature  and  autumn  A.  aurita 
abundance (p = 0.005, r2 = 0.75, Fig. 22a), summer temperature and autumn A. aurita biomass (p = 
0.043, r2 = 0.52, Fig. 22b), summer temperature and autumn C. capillata abundance (p = 0.043, r2 = 










































































































Inc.,  Cary, NC, USA) were  used  to  determine whether  differences  existed  over  the  sampling  period.  If  a 
significant Year x Season  interaction was detected the models were decomposed  into a series of one‐way 
ANOVA models  to  examine  the  effect  of  Year  for  each  Season.  Tukey's range test  was  used  to  test  for 
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   average:  107  33 
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max  min  Max  min  max  min  max  min  Max  min 
November  2002  941.1  0  20.8  0  6.9  0  no data 
   2003  288.4  0  7.5  0  0.0  0  no data 
   2008  253.2  7.3  7.3  0.20  5.8  0  6.3  0  1.1  0 
   2009  372.3  4.1  7.05  0.12  17.5  0  19.9   0   2.3  0 
   2010  217.1  5.6  4.2  0.12  23.2  0  13.8  0  5.3  0 
   2011  276.7  4.7  4  0.09  23.5  0         
   2012  563.0  1.6  11.3  0.04  19.4  0         
   2013  784.2  10.1  14.6  0.27  32.7  0         
   2014  178.6  14.0  3.9  0.30  2.9  0  3.05  0  1.5  0 
   2015  171.3  1.9  5.7  0.05  6.4  0  no data 
  
March  2002  0  0  0  0  0  0  0  0  0  0 
   2003  0  0  0  0  0  0  0  0  0  0 
   2009  3.8  0  0.05  0  15.8   0  7.5  0  0.36  0 
   2010  1.4  0  0.01  0  4.7  0   3.6  0  0.28  0 
   2011  6.1  0  0.05  0  7.1  0   2.6  0  0.11  0 
   2012  0  0  0  0  22.0   0  0  0  0  0 
   2013  7.4  0  0.05  0  2.3   0  0  0  0  0 
















warming  from  natural  inter‐annual  and  decadal  variability.  Therefore,  few  jelly  data  sets  are 
sufficiently long to evaluate if population sizes have increased over time (Lynam.2005b). This dataset 
is a first attempt to investigate jellyfish population dynamics in the central Baltic Sea covering a time 
period  of  10  years. We  show  that A.  aurita  is  the most  prominent  gelatinous macrozooplankton 
species with maximum biomass of up ca. 1 kg wet weight m‐2 as observed during autumn 2002 and 
2013. However, C.  capillata  is  known  to have  a much  lower biomass  contribution  to  the  jellyfish 
community  being  1  to  2  orders  of magnitude  lower  (Janas  & Witek.1993;  Lischka.1999;  Barz  & 
Hirche.2005). While A. aurita  is seldom present  in the Bornholm Basin during spring, C. capillata  is 
present in spring and autumn during most years. 
 A.  aurita  has  been  shown  to  strobilate  from October  to April  along  the  Swedish  Kattegat  coast, 
while C. capillata strobilates later in the season, during March to May (Gröndahl.1988). It has been 
shown  that  both  species  can  be  drifted  into  the  Bornholm  Basin  (Barz  et  al.2006).  Especially  C. 
capillata  seems  to  recruit  to  the  central Baltic  via drift  recruitment,  since  animals  are exclusively 
found  in deep waters of  the Bornholm Basin  (Lischka.1999; Barz & Hirche.2005),  i.e.  in  the depth 









most  likely carry C. capillata  into  the central Baltic Sea as suggested by Barz et al.  (2006). On  the 
other hand, A. aurita is mostly restricted to the upper 30m of the water column in the Bornholm and 




that both  sub‐populations have a  slightly different  timing  in  their  reproduction biology. However, 
the degree of mixing between both sub‐populations as well as  their geographic extend within  the 
Baltic Sea is unknown.  
In  the South West Baltic Sea, A. aurita has been described  to show an abundance  increase during 
spring/early  summer  with  a  subsequent  drastic  decrease  during  early  autumn  (Möller  1979; 
Schneider 1989). However,  in this study we show that animals are numerous during autumn  in the 
Bornholm  Basin,  and  few  adults  are  still  around  during  March.  Published  seasonal  population 







2003  (Schulz et al. 2012). Similarly, drift recruitment of scyphozoan species  in  the Bornholm Basin 
has been suggested and corroborated by drift model analyses (Barz et al. 2006). Drift from westerly 
adjacent areas could be a possible explanation why extraordinary high abundance along with small 
size  classes  of  C.  capillata  have  been  observed  during  March  2009.  No  major  inflow  event,  as 
observed  during  2003,  could  be  seen  during  the  2008/2009 winter.  However,  consecutive  small 
inflow  events  of  high  saline water  from  the  Kattegat  are  common  during winter  and  could  be  a 








to mid  February  2003  – modified  from  Schulz  et  al.  2012. Note, March  and November  data  have  been 
included in the current analyses. 
 
If  animals  observed  in  the  central  Basins  of  the  Baltic  Sea  stem  from  the  north‐east,  low  saline 
population, as has been  suggested by earlier  studies  (Thiel 1962; Möller 1980a; Möller 1980b) or 




1979). Peak abundances during  their yearly  investigation were  reached during  July  (Möller 1979).  
Similarly,  Schulz  et  al.  (2012)  observe  that  maximum  A.  aurita  abundances  are  reached  during 
August  in  the  Bornholm  Basin  (Fig.  23).  During  November  Möller  (1979)  quantified  average 
abundances  of  0.04  A.  aurita  100m‐3  in  Kiel  Bight.  In  comparison, we  find  average  abundances 
between 0.6 to 3 ind. 100 m‐3 for the Bornholm Basin during November. Average wet weights (WW) 
in  this  study  are much  higher  than  previously  published  for  the  Bornholm  Basin.  In  this  study, 
average wet weights range between 40 to 110 g m‐2 during November. In comparison, Hernroth and 





Our data  show  that higher  summer  temperatures  lead  to  a higher  abundance  and biomass of A. 
aurita and C. capillata  in the Bornholm Basin, whereas spring temperatures do not have an  impact 
on  the  jellyfish  community  investigated  during  November.  Our  data  indicate  that  summer 
temperatures  are  crucial  for  the  population  development  of  gelatinous macrozooplankton  in  the 
southern central Baltic Sea. This is especially pronounced when including the invasive comb jelly M. 
leidyi into the analyses, since total autumn gelatinous macrozooplankton biomass shows the highest 
summer  temperature dependency among all  cases  tested. Though  the  temperature analyses only 
49 
 
includes a shorter  time period due  to unavailability of averaged  temperature and salinity data  for 
2014  and  2015,  the  significant  effect  of  summer  temperature  on  jellyfish  community  biomass  is 
interesting.  It  is  likely  that  under  future  climate  change, which  is  expected  to  lead  to  increased 
summer temperatures of the Baltic Sea, jellyfish blooms might be favoured.  
Additionally, we find a significant negative relationship between November temperatures and total 
jellyfish  biomass  during March.  Lower  biomass might  be  due  to  increased  respiration  rates with 
higher  temperatures  (Lilley  et  al.  2014),  hence  a  higher metabolic  demand  and  therefore  higher 
shrinkage. Investigated jellyfish species in this study have a 1 year life cycle, hence it is expected that 
they reach the end of their  life span during winter. There  is growing evidence which suggests that 
climate  alters  the  phenology  of  jellyfish,  causing  temporal  shifts  in  bloom  formation  and  trophic 
mismatches in the food web (Condon et al. 2012). 
C. capillata has been shown to  feed on mesozooplankton and  fish eggs/larvae, similar to A. aurita 
(Båmstedt  et  al.  1994).  However,  C.  capillata  can  exert  a  high  grazing  pressure  on  A.  aurita 
populations  (Båmstedt  et  al.  1994).  This has been  shown  to  lead  to  a population  control  in high 
saline  areas  (Båmstedt et  al. 1994).  Since C.  capillata  is primarily  found  in deep waters with  low 
spatial overlap of the A. aurita population which is primarily present in surface waters (Barz & Hirche 
2005;  Barz  et  al.  2006),  direct  predation  control  is  expected  to  be  negligible.  It  is  important  to 
elucidate the physiological state of captured C. capillata from deep waters to evaluate the predatory 
impact of C. capillata in the Baltic Sea. To do so, direct gut content analyses should be conducted to 

















Our  analyses  indicate  that  summer  temperatures  have  a  significant  effect  on  jellyfish  population 
sizes during autumn. Additionally, biomasses  in  the Bornholm Basin observed during  the 2000’s  in 
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